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ВВЕДЕНИЕ 
 
 В сельском хозяйстве для борьбы с пагубными микроорганизмами 
используются пестициды химического типа. Но у данных препаратов 
имеется ряд различных отрицательных характеристик: накопление ядов в 
выращиваемых растениях, изменение пищевой ценности, уменьшение сроков 
хранения и т.д. Вследствие чего ученые находят новые средства защиты 
растений. С этой целью привлекают внимание микроорганизмы-антагонисты 
патогенов и биопрепараты, созданные на их основе (Громовых и др., 2002). 
Среди антагонистов наиболее распространенными являются грибы рода 
Trichoderma и это не случайно, так как они способны образовывать симбиоз с 
корнями растений и оказывать помимо защитного эффекта прямое 
стимулирующее действие на рост и развитие растений (Голованова, 2009). В 
связи с этим более детальное изучение взаимодействия данных 
микромицетов с растениями представляет большой научный и практический 
интерес. Полученная информация позволит  использовать микромицеты в 
сельском хозяйстве, а в дальнейшем заменить пестициды на биопрепараты.  
На данный момент имеется большой объем информации по влиянию 
грибов рода Trichoderma на растения с С3-типом метаболизма.  Но 
количество исследований влияния Trichoderma  на растения с С4-типом 
метаболизма не столь велико, вследствие чего недостаточно изучено. 
Поэтому необходимо исследовать взаимодействие грибов с данными 
растениями. Полученная информация может раскрыть полную картину 
взаимодействия грибов Trichoderma с растениями различного типа 
метаболизма.  
  Цель данной работы – изучить взаимоотношение растений кукурузы 
Zea mays с C4-типом метаболизма и грибов штамма Trichoderma asperellum 
МГ-97 в летний и зимний периоды. 
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В задачи исследований входило определить влияние грибов рода 
Trichoderma на: 
- физиолого-морфологические параметры кукурузы; 
- содержание и соотношение хлорофиллов a и b, каротиноидов в листьях 
растений кукурузы; 
- биофизические параметры растений кукурузы.  
Исследование проводилось в лаборатории кафедры водных и 
наземных экосистем Института фундаментальной биологии и биотехнологии 
СФУ. Работа выполнялась под руководством доктора биологических наук 
Т.И. Головановой. 
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ГЛАВА 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 
 
1. Роль микроорганизмов в регуляции жизнедеятельности 
растений 
 
Каждое растение существует не изолированно, а во взаимодействии с 
другими автотрофами, микроорганизмами, грибами, животными. 
Взаимоотношения между организмами разных видов, находящихся на одной 
территории, очень разнообразны: они могут быть либо полезны всем 
организмам или одному из них, либо пагубными или нейтральными (Уразаев 
2000).  
Взаимосвязь растений с микроорганизмами зависит от вида растения, 
фазы его развития, влияния факторов внешней среды и т.д. Примером 
позитивного взаимоотношения служит симбиоз. К данному совместному 
существованию могут быть отнесены все виды отношений сосуществующих 
организмов, в том числе и антагонизм. Взаимовыгодный симбиоз растений и 
микроорганизмов характеризуется образованием корневых клубеньков, 
колонизируемых азотфиксирующими микробами. В данном случае  важным 
источником стимуляции  является выделение корнями растений питательных 
веществ. Растения могут оказывать положительное влияние на окружающее 
его и находящиеся на нем микробное сообщество. Так, например, С4-
растения с большей эффективностью колонизируются такими 
азотфиксирующими бактериями, как Azospirillum ep. и Enterobacter sp. 
Лектины разных видов Azospirillum  участвуют в адгезии бактерий к корням 
пшеницы и формируют азотфиксирующую ассоциацию. Вместе с тем, 
многие аммонификаторы, свободноживущие, ассоциативные и 
симбиотические азотфиксаторы, фосфо- и серобактерии могут существенно 
улучшать питание автотрофов и влиять на трансформацию удобрений. 
Азотфиксаторы переводят молекулярный азот атмосферы в усвояемые для 
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растений формы, количество которого можно регулировать с помощью 
удобрений, количества и вида бобовых в посевах и способами обработки 
почвы. Нитрификаторы окисляют аммиачный азот в нитратный, который, 
если не используется растениями и микроорганизмами, теряется из почвы в 
результате вымывания или денитрификации, так как другими способами 
нитраты (и хлориды) почти не поглощаются (Ягодин, 2002, Кацы, 2007, 
Емцев, 2015). 
Микроорганизмы могут оказывать на растение и негативное 
воздействие. Патогенные и симбиотические организмы избирательно 
поглощают в качестве источника питания и энергетического материала из 
почвенного раствора и воздуха питательные элементы, переводя их в 
различные соединения. Они начинают конкурировать с растениями, когда в 
процессе развития микроорганизмов будет большой недостаток питательных 
веществ. Микроорганизмы используют растения в качестве источника 
питания как пассивно, так и активно, паразитируя на них и часто приводя к 
гибели, то есть растения частично являются средой обитания для 
микроорганизмов (Семенов, 2013).  
 
1.1. Влияние микроорганизмов-патогенов на растения  
 
Болезни растений вызываются паразитическими грибами, бактериями, 
вирусами, микоплазмами, нематодами. В корневой системе растений могут 
размножаться различные фитопатогенные микроорганизмы, выделяющие 
токсические вещества,  вызывающие заболевания растений. В связи с этим 
происходит конкуренция за питательный субстрат  между микроорганизмами 
и корневой системой растений (Довбан, 1990). 
Различают следующие группы патогенов: 
1. Факультативные (необязательные) паразиты, которые, являясь 
сапрофитами, живут на мертвых остатках растений, но могут поражать 
живые ослабленные растения. 
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2. Факультативные сапрофиты ведут в основном паразитический 
образ жизни и реже – сапрофитный.  
3. Облигатные (обязательные) паразиты поражают только живые 
растения (Половникова, 2010).  
Устойчивость растений к патогенам определяется взаимодействием 
комплементарной пары генов растения-хозяина и патогена. Специфичность 
их взаимодействия предполагает, что продукты экспрессии этих генов 
участвуют в распознавании растением патогена с последующим 
активированием сигнальных процессов для включения защитных реакций 
(Половникова, 2010). 
Устойчивость растений к патогенам основана на разнообразных 
механизмах защиты. В целом эти механизмы подразделяют на: 
- конституционные, то есть присутствующие в тканях растения-хозяина 
до заражения; 
- индуцированнные, то есть возникшие в ответ на контакт с паразитом 
или его внеклеточными выделениями. 
Конституционные механизмы: 
- особенности структуры тканей, обеспечивающие механический 
барьер для проникновения патогена; 
- способность к выделению веществ с антибиотической активностью 
(например, фитонцидов); 
- отсутствие или недостаток веществ, жизненно важных для роста и 
развития паразита.  
Индуцированные механизмы: 
- усиление дыхания; 
- накопление веществ, обеспечивающих устойчивость; 
- создание дополнительных защитных механических барьеров; 
- развитие реакции сверхчувствительности (Половникова, 2010). 
Устойчивость к некротрофам обеспечивают следующие механизмы: 
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1) Детоксикация токсинов паразита (например, викторина – токсина 
возбудителя гельминтоспориоза овса в устойчивых растениях овса); 
2) Отсутствие у устойчивых растений рецепторов, связывающих 
токсин (у восприимчивых растений связывание токсина с рецептором в 
плазмалемме хозяина приводит к гибели клетки); 
3) Инактивация экзоферментов паразита неспецифическими 
ингибиторами типа фенолов; 
4) Задержка синтеза экзоферментов паразита устранением 
(маскировкой) их субстратов (например, синтез пектиназы и 
пектинметилэстеразы, осуществляемый некротрофами лишь в присутствии 
субстрата – пектиновых веществ, при поражении не происходит из-за 
усиления субернизации и лигнификации клеточных стенок растения-хозяина 
в месте поражения, что маскирует пектиновые соединения); 
5) Повреждение клеточных стенок паразита ферментами растения-
хозяина – хитиназой, глюканазой (Половникова, 2010). 
Взаимодействие растения и паразита происходит на поверхности 
растения. Споры патогена или сам патоген вначале должны удержаться на 
поверхности органа. Этому у многих растений препятствует отложение воска 
на кутикуле эпидермальных клеток, что делает поверхность плохо 
смачиваемой водой, необходимой для прорастания спор. Патогены 
преодолевают этот барьер через устьица и поранения. Покровные ткани 
служат не только механической преградой, но и токсическим барьером, так 
как содержат разнообразные антибиотические средства. Эти защитные 
свойства присущи поверхности растения до контакта с патогеном и 
усиливаются после заражения. При заболевании происходит отложение 
гидроксипролинбогатых гликопротеинов (экстесинов), суберина и лигнина в 
клеточные стенки растений. В результате повышается их механическая 
прочность, ограничивается, проникновение и распространение паразита и 
приток питательных веществ к паразиту, компоненты стенки защищены от 
атаки ферментами паразита. Лигнин может откладываться и в клеточной 
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стенке гиф грибов, останавливая их рост. Некоторые грибы способны 
расщеплять лигнин. Если возбудитель образует на поверхности листа 
апрессорий (орган-присоску для преодоления клеточной стенки), то 
непосредственно под ним клеточная стенка утолщается. Образуется бугорок-
папилла, содержащий лигнин и кремний. Его своевременное формирование 
не позволяет паразиту проникнуть в клетку. В устойчивых растениях 
хлопчатника при поражении грибами родов Verticillium и Fusarium патоген, 
попадая через корни в проводящую систему, задерживается тиллами 
(выпячиваниями в сосудах, представляющими собой содержимое соседних 
паренхимных клеток, покрытое пектиновым чехлом). Задержанный гриб 
повреждается антибиотическими веществами (Половникова, 2010). 
Патоген, преодолев поверхностные барьеры и попав в проводящую 
систему и клетки растения, вызывает заболевание растения. При заболевании 
в растениях накапливаются вещества, повышающие их устойчивость к 
патогенам. Важную роль в неспецифической устойчивости растений играют 
антибиотические вещества – фитонциды, открытые Б.Токиным в 20-х годах 
20 века. К ним относятся низкомолекулярные вещества разнообразного 
строения (алифатические соединения, хиноны, гликозиды с фенолами, 
спиртами), способные задерживать развитие или убивать микроорганизмы. 
Выделяясь при поражении лука, чеснока, летучие фитонциды защищают 
растение от патогенов уже над поверхностью органов. Нелетучие фитонциды 
локализованы в покровных тканях и участвуют в создании защитных свойств 
поверхности. Внутри клеток они могут накапливаться в вакуоли. При 
повреждениях количество фитонцидов резко возрастает, что предотвращает 
возможное инфицирование раненых тканей (Половникова, 2010). 
К антибиотическим веществам растений относят также фенолы. При 
повреждениях и заболеваниях в клетках активируется полифенолоксидаза, 
которая окисляет фенолы до высокотоксичных хинонов. Фенольные 
соединения убивают патогены и клетки растения-хозяина, инактивируют 
экзоферменты патогенов и необходимы для синтеза лигнина.  
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При заражении растений патогенами увеличивается активность 
литического компартмента клеток чувствительных и сверхчувствительных 
растений. К литическому компартменту клеток растений относят мелкие 
вакуоли – производные эндоплазматического ретикулума и аппарата 
Гольджи, функционирующие как первичные лизосомы животных, то есть 
содержащие гидролазы структуры, в которых нет субстратов для этих 
ферментов. Кроме этих вакуолей к литическому компартменту клеток 
растений относятся центральная вакуоль и другие вакуоли, эквивалентные 
вторичным лизосомам клеток животных. Они содержат гидролазы и их 
субстраты. А также к данному компартменту относятся плазмалемма и ее 
производные, в том числе парамуральные тела, и внеклеточные гидролазы, 
локализованные в клеточной стенке и в пространстве между стенкой и 
плазмалеммой (Половникова, 2010). 
Многие из микроорганизмов-патогенов способны синтезировать 
микотоксины – биологически-активные вторичные метаболиты плесневых 
грибов, подавляющие или задерживающие рост  растений. Микотоксины 
длительное время сохраняют активность в почве. Поступая в клетки 
растений, они ингибируют  процессы дыхания, фотосинтеза, нарушают 
азотный и углеводный обмен, повреждают клеточные мембраны,  в конечном 
итоге вызывая гибель растения (Билай, 1980; Литовка, 2003). Они 
воздействуют на почвенных беспозвоночных, после чего, по пищевым цепям, 
поступают в организмы животных и человека, вызывая развитие токсикозов 
(Сенчакова и др., 2009). 
 Некоторые почвенные бактерии из родов Erwinia, Xanthomonas, 
Pythium, Phytophtora, Verticillium и грибы рода Aspergillus, Penicillium, 
Fusarium могут быть в той или иной степени патогенными для растений. 
Особой патогенностью отличаются – F. oxysporum, F. avenaceum, F. solani, F. 
culniorum, F. gibbosum, F. semitectum, F. javanicum, F. heterosporum 
(Громовых и др., 2002).  
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В работах Головановой Т. И. было исследовано влияние патогенных 
грибов рода Fusarium штамма Z3-06 F. Sporotrichioides. Отмечено, что 
данный фитопатогенный штамм оказывал ингибирующее действие на 
растение пшеницы, причем максимально негативный эффект наблюдался в 
конце эксперимента (на 30-е сутки), в стадии достаточно взрослого растения. 
Благодаря внесению грибов рода Fusarium изменялись характеристики 
всхожести семян, физиолого-морфологические признаки (снижалась 
скорость накопления биомассы и формирования ассимиляционного 
аппарата). Изменялась прикорневая микрофлора растения (Голованова, 
2010). 
У пораженных патогенными видами растений происходит побурение и 
загнивание корней,  утончение прикорневой части стебля. Часто болезнь 
поражает семядоли, на них образуются вдавленные красно-бурые пятна, 
которые (при повышенной влажности) покрываются белым или бело-
розовым налетом гриба.  Часто гибель всходов происходит еще до выхода их 
на поверхность. При заражении в более поздние фазы наблюдается 
отставание их в росте и развитии. Кроме того, пораженные корневой гнилью 
растения, как правило, легко выдергиваются из почвы. Заболевание 
встречается повсеместно, но наиболее интенсивно развивается на участках с 
тяжелыми почвами, а также в местах с избыточным увлажнением (Литовка, 
2003). 
1.2  Влияние микроорганизмов-антагонистов патогенов на 
растения 
 
Микромицеты широко используются в борьбе с патогенами. Они 
действуют несколькими способами: 
1. Быстро растут и более эффективно используют питательные 
ресурсы; 
2. Синтезируют вещества, а также способствуют синтезу 
растениями веществ, губительно действующих на патогенные 
микроорганизмы, находящиеся поблизости; 
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3. Питаются за счет патогенов (паразитизм). 
Некоторые из данных микроорганизмов используют только один из 
вышеперечисленных способов, но большинство используют сразу несколько 
(Monte, 2001). 
Проявления микробного антагонизма разнообразны и включают 
различные типы воздействия одного организма на другой. К первой форме 
относят случаи влияния неспецифических продуктов жизнедеятельности 
микроорганизмов, которые приводят субстрат в состояние, непригодное для 
развития других представителей микрофлоры. Второй формой микробного 
антагонизма является выделение некоторыми микроорганизмами в среду 
специфических веществ – антибиотиков, которые препятствуют росту и 
развитию определенных видов микробов. К третьей форме антагонизма 
относится паразитизм – существование одного микроорганизма, 
получающего эту возможность за счет другого. Могут быть и другие 
проявления антагонизма, но все их формы выражаются борьбой за 
существование. Отмечают, что Trichoderma является одной из первых в ряду 
почвенных микробов-антагонистов (Сейкетов, 1982; Кацы, 2007). 
Изучение антагонистических свойств и в особенности избирательного 
воздействия специфических веществ, выделяемых грибами рода Trichoderma, 
представляет интерес в связи с выяснением характера взаимоотношений ее с 
микроорганизмами, влияние этого гриба на отдельных представителей 
микрофлоры, а также для использования его в борьбе с различными 
фитопатогенными организмами (Сейкетов, 1982). 
В природе существуют микроорганизмы-антагонисты патогенов 
грибного происхождения, которые колонизируют корни растений, но не 
вызывают заболеваний. Они могут быть использованы в качестве биоагентов 
для улучшения жизнедеятельности растений. К ним относятся такие 
микромицеты, как Gliocladium, Trichoderma, Ampelomyces, Candida, 
Coniothyrium (Красильников, 1958). 
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Наиболее изучен антагонизм между сапротрофными почвенными 
микроорганизмами и возбудителями болезней корней. Под влиянием 
антагонистов у патогенов изменяются форма и величина колоний и клеток, 
либо нарушаются процессы роста, развития, размножения (Красильников, 
1958).  
1.2.1 Грибы рода Trichoderma 
 
Trichoderma – это гриб-антагонист из отдела Ascomycota семейства 
Hypocreaceae. Грибы рода Trichoderma – типичные сапрофитные организмы. 
Они широко распространены в природе, основным местом их обитания 
является почва. Наиболее широко распространены грибы в черноземах, 
каштановых и других почвах, содержащих достаточное количество 
органического вещества. Также могут обитать на древесине, на шляпках 
культурных грибов, на лесных грибах, на влажных стенах зданий. В почве 
эти грибы развиваются на различных растительных остатках, богатых 
целлюлозой, на мицелии и покоящихся плодовых телах фитопатогенов 
(Anusuya, 1998, Алимова, 2006, Голованова, 2009). 
 Мицелий грибов бесцветный, стелющийся, паутинистый. 
Спороношение появляется на 4-6 день роста в виде выпуклых или плоских 
сливающихся подушечек разной формы и величины, диаметром от 1 до 6 мм, 
расположенных равномерно, или концентрическими зонами, и в воздушном 
мицелии. Цвет от зеленого до темно-зеленого. Обратная сторона колонии 
бесцветная или слабо-желтоватая. Пигмент в среду не выделяется. Запах 
слабый, невнятный. Гифы бесцветные, гладкие 2-4 μm в диаметре. 
Погруженный мицелий более толстый до 8 μm шириной, с вздутиями и 
толстостенными клетками. Хламидоспоры обычно есть, обильные, 
терминальные или интеркилярные округлые, грушевидные до овальных, 
гладкостенные, светло-зеленые 8-15 μm в диаметре.  
Кондиеносцы древовидно разветвленные, фиалиды бутылевидные 
прямые, конидии округлые или яйцевидные 3.7-6.0x3.0-5.2 μm бородавчатые. 
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Ветвление конидиеносцев частое, через равные интервалы, веточки 
расположены по две-три, редко по одной, прямые. Длина ветвей сокращается 
по направлению от основания к вершине. Фиалиды расположены чаще на 
веточках мутовками по 2-5, реже по одиночке (рис. 1) (Алимова, 2005). 
За счет высокой биологической активности грибы рода Trichoderma 
быстро усваивают субстрат, активно участвуют в разложении органических 
соединений, в процессах аммонификации и нитрификации. У них развита 
ферментативная деятельность, благодаря которой обеспечивается их высокая 
приживаемость и конкурентоспособность (Архиманова, 1997).  
 
Рисунок 1 - Trichoderma asperellum. 
1,2. Пустулы. 3. Кондидофоры. 4. Конидии. 5. Фиалиды (Алимова, 2005) 
 
Некоторые штаммы способны колонизировать и расти на корнях 
растений. После того, как они вступают в контакт с корнями, они 
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колонизируют либо поверхность растения, либо проникают вглубь корня, в 
зависимости от штамма. Некоторые штаммы способны активировать 
механизмы защиты у растений, которые будут также противостоять 
патогенным микроорганизмам (Harman, 2011). 
Эти универсальные грибы используются в промышленных масштабах в 
различных формах: 
- В качестве продуктов питания и текстиля (производство целлюлозы, 
биологическое состаривание джинсы); 
- Как источник трансгенов. Несколько генов были клонированы из 
Trichoderma spp. для использования их в производстве сельскохозяйственных 
культур, устойчивых к болезням растений. Эти гены являются основой для 
большей части натуральной органической защиты растений; 
- В форме агентов биоконтроля для борьбы с болезнями растений и для 
увеличения их роста. Известно, что данные грибы способны увеличивать 
темпы роста и развития растений, в особенности длину корней. В последнее 
время обнаружено, что штамм Trichoderma harzianum T-22  увеличивает 
количество корней (больше метра под поверхностью почвы). Это 
обнаружено у таких растений, как кукуруза и соя (рис. 2)(Harman, 2000, 
2011). 
 
Рисунок 2 – Развитие корневой системы у  растений кукурузы (А) и сои (В). 
Слева без использования микромицетов, справа с использованием 
Trichoderma harzianum T-22   (Harman, 2000) 
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Trichoderma spp. обладает врожденной устойчивостью к большинству 
сельскохозяйственных химикатов, включая фунгициды, пестициды, 
вследствие чего различные разновидности этого гриба используются в 
сельскохозяйственной практике в борьбе с различными фитопатогенами 
растений. На основе этих микромицетов уже созданы различные формы 
препаратов под названием Триходермин. Действующим началом препаратов 
являются не только споры и мицелий, но и продукты метаболизма. В 
процессе развития Trichoderma синтезирует широкий спектр антибиотиков 
(глиотоксин, вирдин, триходермин, сацукаллин и другие), которые 
разрушают клеточные стенки фитопатогенных грибов, а также вырабатывает 
ростостимулирующие для растений вещества. Trichoderma способна 
подавлять более 60 видов патогенов – Pythium, Botrytis, Phoma, Sclerotinia, 
Fusarium, Ascochyta, Alternaria и другие (Хоменко, Journizisk.livejournal.com). 
 
1.2.2. Факторы среды, влияющие на рост микромицетов 
Trichoderma 
 
Эффективность роста микромицетов Trichoderma зависит от различных 
факторов среды. Одним из главных факторов, определяющих прорастание 
спор и развитие вегетативной части грибов, является относительная 
влажность атмосферного и почвенного воздуха. Процесс прорастания спор 
замедляется по мере уменьшения влажности субстрата. При 20% влажности 
споры гриба не способны к прорастанию (Алимова, 2006). Рост и развитие 
данных грибов зависит от температурных условий. Все известные виды 
Trichoderma по чувствительности к температуре делятся на 3 группы: 
психрофилы, мезофилы и термотолерантные виды. Для психрофилов – 
пределы выносливости 4-30°С, для мезофиллов 20-40°С, для 
термотолерантных видов 25-90°С. Температурные границы для развития 
грибов рода Trichoderma весьма широки: нижний предел, необходимый для 
начала роста, снижен по сравнению с другими почвенными грибами и может 
быть весьма лабильным для отдельных видов.  Оптимальные температурные 
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границы колеблются от 24° до 30°. При температуре более 32°С рост грибов 
замедляется и воздушный мицелий не образуется. Большинство 
микромицетов не активно при температурах ниже 10-15 °С.  Однако у 
мезофилов при 5-6°С иногда наблюдается очень слабое развитие 
субстратного мицелия. В естественных условиях у психрофилов способность 
к росту при низких температурах позволяет Trichoderma одной из первых 
среди микромицетов развиваться в почве в весенний период (Алимова, 2006).  
Одним из важных факторов, определяющих нормальный рост  
микромицетов, является реакция среды. При изменении ее в 
неблагоприятную сторону организм перестает расти даже в тех случаях, если 
все остальные условия окружающей среды будут оптимальными. Изменение 
pH среды влияет на накопление конечных продуктов обмена веществ в 
культурной жидкости Trichoderma, развитие спороношения у грибов, а также 
активность ферментов. Виды Trichoderma способны расти в широком 
диапазоне pH-фактора от 2,0-6,0 с оптимумом pH 4,0. Внутри рода 
Trichoderma отдельные его представители неодинаково относятся к реакции 
среды культивирования. В моей курсовой работе (Подойникова, 2015) было 
исследовано, что наиболее благоприятной средой для роста растений томатов 
с микромицетами Trichoderma является pH равная 5,45.  По данным G. E.  
Harman (1998), синтезированный им штамм Trichoderma T-22 имел равную 
способность колонизировать корни и в щелочных и в кислых почвах.  
Кроме того, грибы рода Trichoderma способны модифицировать pH 
почвы. Некоторые виды T. harzianum способны к регуляции окружающей 
среды, обеспечивая, таким образом, оптимальные значения для своих 
собственных ферментов и неблагоприятные для фитопатогенов. Это 
уменьшает вирулентность фитопатогенов, потому что большинство его 
соединений (факторов патогенности) не может синтезироваться в широком 
диапазоне pH, и действует только в пределах очень узкого диапазона 
(Алимова, 2006). Различные штаммы неодинаково изменяют реакцию 
жидкой питательной среды в процессе роста и развития. Они подщелачивают 
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среду либо подкисляют ее в зависимости от веществ, входящих в состав 
данной среды (Сейкетов, 1982). 
 
1.2.3. Влияние грибов рода Trichoderma в борьбе с патогенами 
 
Микроскопические грибы рода Trichoderma являются самым 
распространенным агентом биоконтроля патогенов растений. Это 
обусловлено высокой скоростью роста, способностью выживать в очень 
неблагоприятных условиях, сильным антагонизмом по отношению к 
большинству патогенных грибов и эффективностью в стимулировании роста 
и индукции защитных механизмов у растений (Benitez, 2004; Корнилова, 
2011). 
Биологическое регулирование численности фитопатогенов с помощью 
Trichoderma может происходить косвенно: 
- в результате конкуренции за питательные вещества и пространство; 
- в результате способности агентов биоконтроля синтезировать и/или 
сопротивляться метаболитам, которые препятствуют прорастанию спор 
фитопатогена (фунгистазис); 
-в результате способности к уничтожению клетки фитопатогена 
(антибиоз); 
-способности модифицировать ризосферу – закисляя почву так, что 
болезнетворные микроорганизмы не могут расти (Benitez, 2004). 
Главным типом взаимодействия грибов рода Trichoderma с 
фитопатогенами является микопаразитизм. Микопаразитизм – это прямая 
атака одного гриба другим. Это сложный процесс, который включает 
несколько этапов: хемотропизм, распознавание, атака, частичное 
проникновение в клетку хозяина и его разрушение.  Штаммы Trichoderma 
могут осуществлять прямой биоконтроль, паразитируя на большом 
количестве грибов, распознавая их и прорастая на них. Чувствительность 
некоторым образом связана с повышением экспрессии ферментов 
  
19 
 
разрушающих клеточную стенку, главным образом, хитиназ, глюканаз и 
протеаз (Benitez, 2004; Harman, 2006, Алимова, 2006). 
На этапе хемотропизма грибы Trichoderma определяют патогена на 
расстоянии. Гифы паразита начинают разветвляться необычным образом, и 
разветвления растут по направлению к грибу-мишени.  
Этап распознавания характеризуется физическим (тигмотропизм) или 
химическим (хемотропизм) действием. Под хемотропизмом понимают 
гидрофобное взаимодействие или взаимодействие между комплементарными 
молекулами, расположенными на поверхности клеток гриба и паразита.  
 Следующим этапом после распознавания гифы Trichoderma 
прикрепляются к гифам паразита, формируются структуры для захвата, 
которые  окружают гифы гриба. Trichoderma прикрепляется к патогену с 
помощью механизма взаимодействия углеводородов собственной клеточной 
стенки с лектинами стенок патогена. Затем обвивается вокруг мицелия 
паразита, формируя апрессории (органы прикрепления). Выделяются 
ферменты, усиливающие способность проникать в цитоплазму 
паразитических грибов. В ответ на это втягивается плазмалемма 
фитопатогена, распадается цитоплазма, ухудшается тургорное давление и в 
конечном итоге клетка погибает. Пример, демонстрирующий этот феномен, 
приведен на рисунке 3, на котором гифы микопаразита обвивают гифы R. 
solani.  
 
Рисунок 3 – Микопаразитическое взаимодействие гиф Trichoderma, 
окружающих гифы Rhizoctonia solani.  
Хемотропизм (А), опознавание и обвивание (Б) (Алимова, 2006) 
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Установлено, что конидии T. harzianum прорастают в стерильной 
почве, формируют мицелий, который растет в почве по направлению к 
мицелию хозяина. Когда грибы контактировали, гифы паразита окружали 
гифы хозяина и формировали типичные апрессории (Алимова, 2006).  
 
1.2.4. Влияние грибов рода Trichoderma на рост и развитие 
растений 
  
Разные штаммы гриба рода Trichoderma способны оказывать защитное 
действие, а также могут стимулировать  рост растений. Однако различные 
штаммы  реагируют с растением по-разному. В смешанной культуре между 
данными микромицетами и другими грибами может проявляться взаимный 
антагонизм. По-видимому, концентрация продуктов – метаболитов, 
выделяемых в среду антагонистами, играет важную роль в развитии их 
продуцентов.  Определенный фермент катализирует высвобождение 
фрагментов клеточной стенки из гриба и вызывает каскад физиологических 
изменений внутри гриба, в том числе повышение темпов роста растения.  
Вначале Trichoderma колонизирует поверхность корней и проникает в 
эпидермис (рис. 4).  
 
Рисунок 4 – Взаимодействие гриба рода Trichoderma  и растения пшеницы 
(поперечный разрез корня). А - увеличение в 12000 раз, Б - увеличение в 16000 
раз. 1 - Trichoderma sp. МГ-97, 2-клеточная стенка, 3- слизеподобное 
вещество, выделяемое триходермой и разрушающее клеточную стенку 
(Голованова, Аксентьева, 2003) 
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Она может образовывать катушки вокруг корневых волосков. После 
того, как гифы грибов проникают в корни, высвобождается ряд активных 
метаболитов, которые образуют ограждающую конструкцию от патогенных 
биохимических организмов (Сейкетов, 1982, Harman, 2005). Благодаря 
высвобождению различных метаболитов, катализирующих рост растений, 
микромицеты способствуют росту в длину главного корня, и его ветвлению 
за счет образования боковых корней. Они проникают в верхние слои 
эпидермиса растения, устанавливая с ним химическую связь (Harman, 2011),  
выделяя ауксины, гибберелины, цитокинины, абсцизовую кислоту и этилен, 
являющиеся гормонами  и отвечающими за рост и развитие растений, 
созревание цветов и плодов, увядание (Benitez, 2004). После начала 
взаимодействия с растениями, грибы растут и продолжают колонизировать 
корни, а те в свою очередь, также растут и увеличиваются. Эти 
микроорганизмы вызывают существенные изменения в протонеме и 
метаболизме растений. А корневая колонизация Trichoderma часто усиливает 
рост, развитие корней, повышает урожайность сельскохозяйственных 
культур, устойчивость к  различным абиотическим процессам (Shoresh, 
2008). 
Было исследовано большое количество сельскохозяйственных культур, 
начиная от папоротников до кукурузы и цветущих растений, практически у 
всех была обнаружена колонизация корневых систем штаммами T22, причем, 
как правило, все части корня были колонизированы микромицетами  (рис. 5) 
(Harman, 1998, 2000). 
В течение нескольких лет проводились опыты по влиянию 
микромицетов рода Trichoderma к растениям кукурузы, в результате чего 
были отмечены положительные эффекты: контроль корневых и внекорневых 
патогенов, изменение состава микрофлоры на корнях, усиленное поглощение 
питательных веществ, большее развитие корневой системы, более глубокое 
укоренение (Harman, 2005). 
 
  
22 
 
 
Рисунок 5 – колонизация корневых волосков кукурузы штаммом T.harzianum 
T22 (Harman, 2000) 
 
G. E. Harman  (1998)   исследовал влияние микромицетов Trichoderma 
штамма Т-22 на другие сельскохозяйственные растения (соя, просо). 
Результаты показали, что обработка семян Trichoderma дает  преимущества у 
разных культур: 
1. Увеличивает рост надземной и корневой систем (даже в условиях 
стресса). В особенности наблюдается увеличение ширины главного корня;  
2. Повышает устойчивость к болезням; 
3. Повышает устойчивость растений к стрессовым факторам: 
засухе, температуре и д.т.; 
4. Улучшает всхожесть семян; 
5. Изменяет состав микрофлоры на корнях растения; 
6. Улучшает поглощение питательных веществ (в частности азота); 
7. Наблюдается более глубокое укоренение.   
Колонизированные корни растений защищены от различных болезней, 
они часто становятся более крупными и прочными. Данные результаты 
важны при выращивании различных сельскохозяйственных культур (рис. 6, 
7).   
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Рисунок 6 – Рост растений перца в естественных условиях. А-контроль. Б-с 
использованием Trichoderma harzianum Т22. С-слева контроль, справа с 
использованием микромицетов (Harman,1998) 
 
Рисунок 7 – Длина корней растений кукурузы. А-контроль. Б-с 
использованием штамма Trichoderma harzianum Т22 (Harman,1998). 
Однако для Trichoderma известны как положительные, так и 
отрицательные типы взаимодействия с высшими растениями. Определение 
полезных и вредных свойств  Trichoderma осложняется многообразием 
взаимодействий видов Trichoderma и других микроорганизмов в почве, 
изменением среды обитания и корневой зоны растений. Ризосферные 
микроорганизмы продуцируют различные вторичные метаболиты, в 
частности, фитогормоны, которые поступают в растительный организм, 
приводя к более активному его развитию (Синчурина и др., 2006). Были 
показаны как полезные, так и отрицательные воздействия эндогенных видов 
  
24 
 
Trichoderma и других микроорганизмов на всхожесть семян перца. Это 
может быть связано с тем, что различные штаммы микромицетов 
продуцируют разное количество токсинов, ингибирующих всхожесть семян 
(глиотоксин, виридин, виридиол) (Bailey, 1998, Алимова, 2006). 
Отрицательные эффекты метаболитов Trichoderma на рост растений 
могут ограничить использование грибов как биоконтрольных агентов. 
Поэтому важным критерием является внесение в почву определенного 
количества микромицетов. Другим вариантом, помогающим снизить 
отрицательные эффекты грибов на растения, является селекция штаммов. 
Например, большое количество опытов по влиянию штамма T-22 показала, 
что Т-22 улучшал развитие корневой системы у растений кукурузы и у 
других культур (рис. 6, 7) (Harman,1998, Алимова, 2006). 
Таким образом, Trichoderma может оказывать положительное влияние 
на рост и развитие растений, как за счет улучшения корневой микрофлоры, 
так и прямым влиянием биологически активных веществ, продуцируемых 
данными микромицетами,  на растение (Harman, 2000). Растение, в свою 
очередь, использует все возможности, чтобы лучше сопротивляться 
биотическим и абиотическим стрессам, если его корни колонизированы 
высокоэффективными штаммами Trichoderma (Harman, 1998, 2011). 
 
1.3. Особенности растений с С4-типом метаболизма 
 
В растениях, в которых процесс фотосинтеза протекает по С4-пути, 
имеются два типа клеток и хлоропластов: 
1) мелкие гранальные пластиды в клетках мезофилла листа; 
2) крупные пластиды, часто лишенные гран, в клетках обкладки, 
окружающих сосудистые пучки. 
Клетки обкладки имеют утолщенные клеточные стенки, содержат 
большое количество хлоропластов и митохондрий, расположены вокруг 
сосудистых пучков в 1 или 2 слоя. На рисунке 8 показана микрофотография 
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поперечного среза листа однодольного C4-растения (Zea mays).  У кукурузы 
хлоропласты клеток обкладки клеток проводящих пучков локализованы в 
максимально удаленном от центра положении. Для листьев С4-растений 
характерны многочисленные воздушные полости, по которым воздух из 
атмосферы подходит непосредственно к многочисленным 
фотосинтезирующим клеткам мезофилла, обеспечивая эффективное 
поглощение углекислоты (Эдвардс,1986, Медведев, 2004). 
 
 
Рисунок 8 – Поперечный срез листа однодольного С4-растения. 
1 – обкладка проводящих пучков; 2 – проводящая ткань; 3 - мезофилл 
(Эдвардс, 1986)  
 
Отличительными свойствами С4-растений являются: 
1) Главными первичными продуктами фотосинтеза являются С4-
дикарбоновые кислоты – оксалоацетат, малат и аспартат (у С3 растений 
начальным продуктом фиксации СО2 является ФГК) 
2) Углерод передается от С4-кислот в ВПФ-путь фотосинтеза (С-4-
атом С4-кислот в С-1-положение ФГК) 
3) Эти реакции происходят на свету (в отличие от реакций у САМ-
растений) 
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4) Имеются два типа фотосинтезирующих клеток – клетки 
мезофилла и клетки обкладки (Эдвардс, 1986). 
С4-цикл делят на две стадии: 
-  стадию карбоксилирования, происходящую в клетках мезофилла,  
- стадию декарбоксилирования, идущую в клетках обкладки 
проводящих пучков.  
Общим для всех С4-растений является то, что СО2 на стадии 
карбоксилирования фиксируется при участии ФЕП-карбоксилазы. По 
способу декарбоксилирования при участии NADP- или NAD-
малатдегидрогеназы (декарбоксилирующей) (МДГ, малик-энзим или 
яблочный фермент) или ФЕП-карбоксилазы у С4-растений можно выделить 
три группы: NADP-МДГ-, NAD-MДГ- и ФЕП-КК-типа, соответственно. 
Кукуруза относится к растению с С4-типом метаболизма, к NADP-МДГ 
(декарбоксилирующей) подгруппе (рис. 9) (Эдвардс, 1986). 
 
 
Рисунок 9 - Механизм концентрирования СО2 в растениях НАДФ-
малатдегидрогеназного типа, где Glu – глутамат, α- KG – α – кетоглутарат, Т 
– переносчик (Эдвардс, 1986) 
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У растений, принадлежащих к данной группе,  главными 
метаболитами, вовлеченными в обмен между клетками, являются малат и 
пируват. Транспорт малата обеспечивает передачу восстановительной силы 
из мезофилла в клетки обкладки проводящих пучков. В клетках обкладки 
отсутствует фотосистема II, и они могут за счет челночного механизма 
обмена передавать свыше половины всей ФГК (продукта БуБФ-
карбоксилазной реакции в клетках обкладки проводящих пучков) в клетки 
мезофилла, где этот метаболит восстанавливается. Таким образом, клетки 
мезофилла у растений этой подгруппы являются тем местом, где первично 
образуется восстановительная сила (NADPH) (Эдвардс, 1986). 
С4-растения имеют преимущество перед С3-растениями в засушливых 
местах обитания благодаря высокой интенсивности фотосинтеза даже при 
закрытых устьицах. ФЕП-карбоксилаза обладает большим сродством к 
углекислоте, благодаря чему способна интенсивно использовать СО2 даже 
при его низких концентрациях, что происходит при полузакрытых устьицах. 
Сопротивление мезофилла диффузии СО2 у С4-растений значительно 
меньше: оно составляет 0,3–0,8 см/с, в то время как у С3-форм –2,8 см/с. 
Кроме того, ФЕП-карбоксилаза отличается более высоким температурным 
оптимумом по сравнению с РБФ-карбоксилазой – основным ферментом С3-
пути (30–45° по сравнению с 15–25°), что обеспечивает высокую 
интенсивность фотосинтеза С4-растений при повышенных температурах 
(Магомедов, 1998).          
 
ГЛАВА 2. ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
 
2. 1 Объекты исследования 
 
В качестве объектов исследования использовали  растения кукурузы 
сахарной (Zea Mays) сорта «Ранняя лакомка 121», фирма «Аэлита»,  и 
микромицеты Trichoderma asperellum штамм МГ-97.  
По своему систематическому положению кукуруза относится: 
Отдел покрытосеменных – Magnoliophyta 
Класс однодольных –Liliopsida 
Подкласс лилиидные - Lilidae 
Порядок злакоцветные – Poales 
Семейство злаковых –  Poaceae 
Род кукуруза – Zea 
Стебль кукурузы прямой, мясистый, высотой от 0,5 до 2,5 м, у южных 
форм доходит до 6м. Листья широколентовидные, сверху опушенные. 
Корень мочковатый, проникает в почву на глубину до 1,5 м. Однодомное 
раздельнополое растение. Мужское соцветие – метелка, образующаяся до 20 
млн. пыльцевых зерен; расположена на верхушке стебля. Женские соцветия – 
початки (500-1000 семяпочек) – развиваются в пазухах листьев.  Плод – 
зерновка, обычно голая (Большая советская энциклопедия, 1953).  
Корневая система кукурузы имеет зародышевые и придаточные корни. 
Образование корневой системы кукурузы зависит не только от гибрида, но и 
в значительной мере также от температуры и влажности почвы. Скороспелые 
низкорослые гибриды не развивают корневую систему до такой глубины и 
так широко по окружности, как высокорослые позднеспелые гибриды 
(Рубин, 1969). 
При нормальном сроке посева и в нормальных условиях развития 
боковые корни до определенной длины растут почти горизонтально и только 
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затем углубляются в почву. Придаточные корни образуются в базальной 
меристеме нижних узлов стебля и составляют главную часть корневой 
системы, к ним относятся также все воздушные опорные корни. 
Наибольшая скорость развития корней происходит в начальном 
периоде роста. Растения высотой всего 1-2 см уже имеют корни длиной 30 
см. Растения развивают корневую систему до глубины 30-40 см уже в первые 
недели после появления всходов, когда развилось всего 2 – 3 листа (Циков, 
Матюха, 1989). 
Растение относится к группе поздних культур. Семена ее прорастают 
при температуре не ниже +10°, +12°. В начальный период роста и развития 
растение может переносить недостаток влаги, но в период цветения и налива 
зерна расходует воды значительно больше, чем другие зерновые культуры 
(Большая советская энциклопедия, 1953).  
Семена сорта «Сахарная ранняя лакомка 121», используемые в работе, - 
раннеспелый, высокоурожайный сорт сахарной кукурузы. Растение высотой 
140-150 см. Початок цилиндрический, массой – 170-230 г, длиной 18-22 см. 
Обладает повышенной устойчивостью к болезням кукурузы (Каталог семян, 
агрофирма Аэлита). Качество семян проверено и соответствует ГОСТ (ГОСТ 
Р 52171-2003). 
Растения выращивали на питательном грунте «Щедрая земля» 
следующего состава: торф низинный, торф верховой, песок, мука 
известняковая (доломитовая), комплексное минеральное удобрение с 
микроэлементами. Данный грунт изготовлен на органической основе и 
содержит полный набор питательных веществ, необходимых для 
полноценного развития растений. Содержание доступных для растений 
питательных элементов (мг/кг): N-350, P2О5-400, K2O-500, pH – 6,20. 
Растения выращивали под люминесцентными лампами Philips TL-D 
36W/54-765. Интенсивность света на уровне посева составляла 300 мкмоль 
фотонов м-2с-1. Относительная влажность воздуха 75±3%. Температура 
воздуха в зимнее и летнее время колебалась в пределах 23-25°С. Перед 
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проращиванием проводили поверхностную стерилизацию семян растений в 
течение 10 мин 70 % этиловым спиртом. После чего семена были 3 раза 
промыты дистиллированной водой,  затем обработаны Н2О2 при t 38-40°С в 
течение 7-8 мин. Часть семян была обработана спорами гриба Trichoderma. 
Споры данного гриба вносили методом опудривания семян до полного их 
насыщения, из расчета 1 мг спор на 135 мг семян. Титр 108. 
Контроль – растения, семена которых не подвергались обработке 
спорами гриба Trichoderma.  
Опыт – растения, семена которых были обработаны микромицетами. 
 
2.2 Методы исследования 
 
В ходе исследования определяли грунтовую всхожесть семян в 
соответствие с ГОСТ 12038-84 (ГОСТ, 1985), количество листьев, площадь 
листовой пластинки, длину надземной и корневой систем,  сырую и сухую 
биомассу, количество пигментов (хлорофилл a и b, каротиноиды), скорость 
электронного потока.  
Площадь листовой пластинки вычисляли по формуле S = 2/3×d×l, d – 
ширина листа, l – длина листа (Усманов и др., 2001).  
Сырую биомассу высушивала до абсолютно сухого веса в сушильном 
шкафу при температуре 105°С в течение одних суток.  
Кислотность почвы определяла на приборе иономер универсальный 
ЭВ-74. Для этого к 10 г исследуемой почвы приливали 25 мл 
дистиллированной воды. Содержимое перемешивали 1-2 мин и оставляли 
стоять 5 мин. Перед определением суспензию еще раз перемешивали и 
погружали в нее электрод измерения и электрод сравнения так, чтобы 
электроды были полностью погружены в почвенную суспензию. Через 0,5-1 
мин отсчитывали по шкале значение pH, соответствующее почвенной 
суспензии. Перед каждым определением электроды ополаскивали 
дистиллированной водой.  
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Содержание пигментов определяли спектрофотометрическим методом 
по молярным коэффициентам экстинкции. Навеску сырого растительного 
материала заливали десятикратным количеством 96% этанола и ставили на 
водяную баню (t=65ºC) на 30 минут. Полученный раствор помещали в 
холодильник на ночь для получения более полной экстракции хлорофилла.  
Определение оптической плотности экстракта осуществляли на 
спектрофотометре (SPECOL 1300), обладающем достаточной разрешающей 
способностью.  
Концентрацию пигментов рассчитывали по формулам (Hartmut, 2001): 
Ca(μg/ml)= 13,36×(D665-D720) - 5.19× (D649 - D720) 
Cb(μg/ml)=  27,43 × (D649-D720) – 8.12 × (D665 - D720), 
Cкар(μg/ml)= (1000× (D470 - D720)- 2.13Ca – 97.64×Cb) /209,  
где концентрации Са - концентрация хлорофилла а (мкг/мл), Сb - 
концентрация хлорофилла b (мкг/мл), Cкар - концентрация каротиноидов 
(мкг/мл),  D - оптическая плотность раствора при заданной длине волны.   
Оптическая плотность раствора при 720 нм выступала в качестве 
поправки для значений оптической плотности при 649 и 665 нм. 
Содержание зеленых пигментов рассчитывали по формуле: 
A=(C×V) ×100%/m, где 
А  - содержание пигментов в растительном материале (мкг/г сырого в-ва), 
С – концентрация пигментов (мкг/мл), 
V – объем вытяжки (мл), 
m – масса навески (мкг). 
Скорость электронного потока рассчитывали на компактном 
импульсном флуориметре MINI-PAM-II. Импульсный флуориметр, или по-
другому «ПАМ-флуориметр» - это прибор в конструкцию которого заложен 
принцип пульс-амплитудной модуляции («ПАМ») («Pulse Amplitude 
Modulation», «PAM») (табл. 1). Прибор позволяет получать полную 
информацию о фотосинтетических процессах, при этом объектами 
  
32 
 
исследования могут быть как цельные растения, отдельные листья, иглы, 
мхи, лишайники, а также отдельные клетки и даже органеллы (хлоропласты). 
Таблица 1 – Основные технические характеристики импульсного 
флуориметра MINI-PAM II (spezlab.ru, 2014) 
Технические характеристики импульсного флуориметра 
Чувствительность при работе 
с суспензиями 
10 µg Chl/ml 
Частоты модуляции 5, 10, 15, 20, 100 kHz 
Измерительный свет синий (470 нм), дальний 
красный (735 нм) 
Актиничный свет синий (470 нм) 
Насыщающие импульсы синий (470 нм) 
Дополнительные параметры 
флуоресценции 
PAR 
 
Модель MINI-PAM-II оснащена источником «синего» измерительного 
и актиничного света (максимум эмиссии при 470 нм), а также источником 
«дальнего красного» света (максимум эмиссии при 735 нм).  Позволяет 
получать значения следующих параметров флуоресценции:Fv/Fm, Y(II) 
(максимальный и эффективный выходы фотосинтеза системы PS II), qL, qP, 
qN, NPQ, Y(NPQ), Y(NO), ETR (heinzwalz.ru, 2014) (spezlab.ru, 2014). 
Флуориметр Walz MINI-PAM-II позволяет измерять эффективность 
фотосинтеза различных растительных образцов.  
Построение графиков и статистическую обработку данных выполняли 
с помощью Microsoft Office 2007. 
Измерения морфологических и биофизических параметров проводили 
на 10-е,  20-е и на 30-е сутки вегетации. Измерение параметров растений 
выполняли в 6  биологических повторностях. Для всех средних величин 
рассчитывали стандартную ошибку, оценивали достоверность различий по 
Стьюденту. 
ГЛАВА 3. РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
 
3.1 Влияние грибов рода Trichoderma asperellum на рост и развитие 
растений кукурузы в зимний период 
 
Одним из первых показателей, характеризующих жизнедеятельность 
растений, является всхожесть семян. Обработка семян Zea Mays спорами  
Trichoderma asperellum приводила к увеличению всхожести на 11%: в 
опытных вариантах она составила  60%, в контрольных  - 71% (рис. 10).  
 
 
Рисунок 10 – Грунтовая всхожесть семян кукурузы 
 
Внешний вид растений  на 20 и 30 сутки вегетации растений кукурузы 
представлен в приложении А. 
На рис. 11-19 приведены данные по влиянию Trichoderma на 
физиолого-морфологические параметры растений. 
Под влиянием микромицет происходило  увеличение главного корня на 
всех сроках вегетации у исследованных растений. Наибольший эффект 
действия антагонистов наблюдался на 20 сутки вегетации. На 20 сутки длина 
корневой системы по сравнению с контрольным вариантом  увеличилась на 
45%; на 30 сутки разница между контрольным и опытным вариантом 
сократилась: длина главного корня у опытных растений превосходила 
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контрольные растения более чем на 7% (рис.11). У опытных вариантов 
увеличивалась разветвленность корневой системы (приложение А).  
 
 
Рисунок 11 – Длина корневой системы растений кукурузы 
 
Мощно развитая корневая система имеет большое значение для 
жизнедеятельности растений, поскольку за счет нее в растения поступают 
минеральные вещества с током воды, следовательно, чем более развита 
корневая система, тем больше минеральных веществ поступит в растение. 
Стимулирующее влияние Trichoderma asperellum было обнаружено  на 
развитии надземной части растения. Показано, что Trichoderma, вступая в 
контакт с корнями растений,  продуцирует  ряд биологически-активных 
веществ: ауксины, гиббереллины и др., которые  отвечают за рост и развитие  
растений (Голованова, Аксентьева, 2003, Benitez, 2004). Однако достоверных 
различий обнаружить в этот период между контрольными и опытными 
растениями не удалось (рис. 12).  
Отношение корневой и надземной систем растения – это один из 
показателей, характеризующих продуктивность растений  (рис.13-14). 
Отношение корневой системы к надземной части от 20 до 30 суток 
увеличивается в несколько раз. На 20 сутки длина корневой системы у 
опытных вариантов более чем в 2 раза превышает длину надземной части, 
тогда как у контрольных вариантов данный показатель практически не 
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отличается. На 30 сутки длина корневой системы в контрольном варианте 
превышает надземную часть почти в 3 раза, в опытном более чем в 3 раза.  
 
 
Рисунок 12 – Длина стебля и надземной части растений кукурузы в зимний 
период 
 
 
Рисунок 13 - Отношение корневой системы к надземной части растения на 20 
сутки вегетации 
 
Рисунок 14 - Отношение корневой системы  к надземной части растения на 
30 сутки вегетации 
Показателем продуктивности растений является накопление биомассы 
растений. Под действием микромицет происходило накопление сырой и 
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сухой биомассы как целого растения, так корневой и надземой части (рис. 15-
17).  Наибольший эффект наблюдался на 20 сутки.  
 
 
Рисунок 15 – Сырая и сухая биомасса растений кукурузы в зимний период 
 
 
Рисунок 16 – Сырая и сухая биомасса растений на 20е сутки 
 
На 30е сутки вегетации наблюдается увеличение сырой биомассы 
растений у опытных образцов за счет накопления сухого вещества. Данные 
растения превосходят контрольные на 35% по сырой биомассе.  
 
Рисунок 17 – Сырая и сухая биомасса растений на 30е сутки 
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Существенных различий в накоплении биомассы в надземной части и 
корневой системе у контрольных и опытных растений на 20е сутки не 
обнаружено, однако на 30е сутки отмечено увеличение сырой и сухой  
биомассы надземной части у опытных растений на 34% и 47%, 
соответственно, по сравнению с контрольными образцами.  
При определении общего содержания воды в растениях, было 
обнаружено, что накопление сырой биомассы на 20 сутки связано с 
накоплением воды (рис. 18). Причем, в надземной части содержание воды, 
как в контрольном, так и в опытном варианте было практически одинаково. В 
то время как в корневой системе происходило накопление воды именно в 
опытном варианте. Несколько меняется картина на 30 сутки. Содержание 
воды в надземной части резко уменьшается, а в корневой системе остается на 
одном уровне.  Поэтому можно сделать предположение о том, что 
накопление биомассы целого растения на 20 сутки происходит за счет 
накопления воды, а на 30 сутки за счет накопления сухого вещества в 
надземной части.  
Показателем эффективности фотосинтеза является мощно развитая 
листовая пластинка. В приложении Б показана длина и ширина листьев 
растений кукурузы в разные сроки вегетации.  
 
 
 
Рисунок 18 - Процентное содержание воды в растениях кукурузы в зимний 
период 
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На 20 сутки длина листовых пластинок в контрольных и опытных 
вариантах с первого по третий лист уменьшалась, но увеличивалась их 
ширина, причем показатели в опытных вариантах превышали контрольные. 
На 30 сутки наблюдалось некоторое увеличение длины и ширины листьев в 
двух вариантах, но достоверных различий в данных показателях не было 
показано. На 30е сутки отмечен значительный рост четвертого листа у 
опытных растений. Увеличение первых трех листьев было незначительно. Но 
благодаря тому, что увеличивалась ширина листовых пластинок у опытных 
вариантов, площадь данных листьев была выше, чем в контроле.  
На 30е сутки наблюдается увеличение площади четвертого листа у 
опытных растений (рис. 19). Тогда как четвертый лист у контрольных 
образцов еще не был полностью сформирован. Таким образом, под влиянием 
микромицет увеличивалась листовая поверхность листьев. 
 
Рисунок 19 – Площадь отдельных листьев растений кукурузы 
По площади листовой пластинки мы можем судить об эффективности 
работы и фотосинтетического аппарата. Его показателем является 
накопление пигментов в растениях. Результаты представлены на рис. 20-22,  
в  приложении В. 
На 20 сутки у опытных вариантов наблюдалось увеличение зеленых 
пигментов у второго и третьего листа, по сравнению с контрольным 
вариантом, в контрольном варианте третий лист еще не был полностью 
сформирован (рис. 20).  На тридцатые сутки общее количество пигментов у 
контрольных вариантов увеличилось и превысило количество у опытных 
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растений,  то есть с увеличением поверхности листа происходило 
уменьшение пигментов в опытных вариантах.  
 
 
Рисунок 20 – Общее содержание хлорофиллов a и b в растениях кукурузы. 
 А – 20 сутки вегетации. Б – 30 сутки вегетации    
 
Содержание хлорофилла a  во втором и третьем листе в опытных 
вариантах было несколько выше, чем в контроле (приложение В). В 
контрольных вариантах наблюдалось уменьшение хлорофилла a  от первого 
к третьему листу, на тридцатые сутки количество пигмента снижалось.   
На двадцатые сутки содержание хлорофилла b в опытных растениях 
было выше, чем в контрольных (приложение В), происходило резкое 
увеличение пигмента во втором листе в опытных вариантах, тогда как в 
контрольных вариантах содержание данного пигмента в каждом листе было 
примерно одинаковым.  На тридцатые сутки происходит обратная ситуация – 
содержание хлорофилла b в контроле превышало содержание в опыте. Таким 
образом, грибы рода Trichoderma способствовали изменению содержания 
хлорофиллов a и b. 
В разные периоды вегетации растений содержание каротиноидов в 
контрольных вариантах было выше, чем в опытных (приложение В). Так, на 
20 сутки в контрольных растениях у второго листа было обнаружено 
большое количество каротиноидов по сравнению с опытным вариантом. На 
тридцатые сутки также наблюдалась тенденция повышенного содержания 
каротиноидов в каждом листе растения, по сравнению с опытным вариантом. 
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Таким образом, грибы рода Trichoderma способствовали изменению 
содержания хлорофиллов a и b в листьях кукурузы в сторону 
незначительного увеличения содержания хлорофилла b. Наиболее четко это 
прослеживается на 20 сутки вегетации. В дальнейшем количество пигментов 
в опытных вариантах уступает количеству в контрольных растениях. Это 
может быть связано с тем, что микромицеты со временем выделяют меньшее 
количество биологически-активных веществ, переставая поддерживать 
растение на прежнем уровне. Кроме того, в каждом из исследованных 
периодов было замечено, что содержание каротиноидов в контрольных 
растениях превышает содержание в опытных вариантах.   
Отношение хлорофиллов а и b в контрольных вариантах несколько 
превышало значения в опыте (рис. 21). В первом контрольном листе 
наблюдалось повышение соотношения в 1,8 раз по сравнению с опытным 
листом. Это связано с тем, что у контрольного варианта содержание 
хлорофилла b было ниже, чем у опытного.  
 
 
Рисунок 21 - Отношение хлорофилла а к хлорофиллу b в растениях 
кукурузы.  А – 20 сутки вегетации. Б – 30 сутки вегетаии 
 
Соотношение пулов зеленых и желтых пигментов является 
немаловажным показателем напряженности энергетических процессов в 
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хлоропластах. По отношению содержания зеленых пигментов к 
каротиноидам на 30 сутки вегетации не было замечено существенных 
различий; данный параметр по каждому листу был на одном уровне (рис. 22). 
Но на 20 сутки наблюдалось повышение соотношения во втором опытном 
листе, в котором было обнаружено повышение хлорофилла b, о чем 
упоминалось ранее. 
Влияние грибов рода Trichoderma на фотосинтетический аппарат 
определяли по квантовому выходу фотосинтеза и по скорости 
фотосинтетического электронного транспорта. Одной из основных 
характеристик комплексов ФС II является квантовый выход 
фотохимического превращения энергии, осуществляемого ФС II. Этот 
показатель определяется соотношением количества квантов, используемых в 
разделении зарядов в ФС II, к общему количеству квантов, поглощенных 
антенной этой фотосистемы (Корнеев, 2002, Симонова, 2013).  
  
 
Рисунок 22 - Отношение хлорофилла (a+b) к каротиноидам в растениях 
кукурузы:  А – 20 сутки вегетации, Б – 30 сутки вегетации растений 
 
Отмечено, что на 20 сутки вегетации у контрольных растений 
происходило увеличение квантового выхода  и скорости фотосинтетического 
электронного транспорта с третьего по первый лист (приложение Г). В 
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опытных вариантах прослеживалась противоположная тенденция – с первого 
по третий лист. Однако полученные данные недостоверны.  
На тридцатые сутки у контрольных вариантов наблюдалось увеличение 
квантового выхода  и скорости фотосинтетического электронного транспорта 
от более старых листьев к молодым (приложение Г). Так, наибольшие 
показатели наблюдались у третьего листа. Данная закономерность была 
отмечена и у опытного варианта. Но достоверных различий не было 
выявлено. 
На основании полученных данных можно предположить, что как в 
контрольных, так и в опытных вариантах изменение биофизических 
параметров связано с тем, что по мере развития растения происходит отток 
ассимилятов от старых листьев к более молодым. Однако достоверных 
различий не было получено.  
Таким образом,  Trichoderma asperellum не оказывала стимулирующего 
влияния на биофизические параметры кукурузы в зимний период. 
 
3.2 Влияние грибов рода Trichoderma asperellum на рост и развитие 
растений кукурузы в летний период 
 
Грибы рода Trichoderma стимулировали прорастание семян растений, 
увеличивая их всхожесть на 11%. Грунтовая всхожесть семян не 
обработанных спорами  Trichoderma составила 67,3%, а обработанных 
спорами данного гриба - 78,6% (рис.23).  
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Рисунок 23 – Грунтовая всхожесть семян кукурузы  
 
Внешний вид растений  на 20 и 30 сутки вегетации растений кукурузы 
представлен в приложении Д. 
На рисунке 24-28 и в приложениях Е, Ж, И, К, Л приведены данные по 
влиянию Trichoderma на физиолого-морфологические параметры растений. 
Грибы рода Trichoderma оказывали существенное влияние на 
формирование корневой системы растений. На 10 сутки наблюдалось 
увеличение корневой системы у опытных растений. Но наибольшая разница 
обнаружена на 20 и 30 сутки вегетации. Так, на 20 сутки корневая система у 
опытных растений превышает корневую систему контрольных на 30%, на 30 
сутки более чем на 32% (рис. 24).  
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Рисунок 24 - Длина корневой системы растений кукурузы, выращенных в 
летний период 
 
Кроме того, на тридцатые сутки наблюдалась более мощная 
разветвленная  корневая система у опытных вариантов (приложение Д). 
Также происходило увеличение длины стебля, но достоверные данные 
наблюдаются только на 20 сутки (рис. 25). Длина надземной части у 
контрольных и опытных вариантов достоверно не отличалась. Отношение 
корневой системы к надземной части на 20 сутки  увеличивается как у 
контрольных, так и у опытных вариантов более, чем в два раза (рис.26). Это 
свидетельствует о том, что микромицеты главным образом оказывают 
влияние на рост корневой системы растения. На 30 сутки длина корневой 
системы, как в контрольном, так и в опытном варианте превышает 
надземную часть почти в 3 раза (рис. 27). 
 
 
Рисунок 25 - Длина стебля и надземной части растений кукурузы в летний 
период 
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Рисунок 26 - Отношение корня к надземной части растений на 20 сутки 
вегетации 
 
Рисунок 27 - Отношение корня к надземной части растений на 30 сутки 
вегетации 
У опытных растений количество сформированных листьев было 
больше, по сравнению с контрольным вариантом. Но по длине и ширине  
листьев у опытных и контрольных вариантов достоверных отличий не было 
обнаружено (приложение Е). 
На 20 сутки наблюдалось резкое повышение площади листьев у 
опытных вариантов. На 30 сутки разницы между вариантами не обнаружено 
(рис.28).  
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Прослеживалась закономерность увеличения площади от первого до 
последнего листа. Площадь листьев у опытных растений превышала 
контрольные (приложение Ж). 
 
 
Рисунок 28 - Площадь листьев растений кукурузы 
 
Увеличение надземной и корневой системы свидетельствует об 
увеличении биомассы растения в целом. Накопление сырой и сухой 
биомассы представлены в приложении И, К. На 10 сутки достоверных 
отличий не было. На 20 сутки увеличилось накопление сырой биомассы у 
опытных растений. 
Процентное содержание воды на 10 сутки в контрольном и опытном 
варианте практически не отличается (приложение Л). На 20 сутки идет 
большое накопление воды в корневой системе у опытных растений, 
превышающее контрольное в два раза.  Содержание воды в надземной части 
у данных вариантов одинаково. На тридцатые сутки в контрольном варианте 
наблюдалось увеличение процентного содержания воды, по сравнению с 
опытом. Это говорит о том, что у опытных  растений увеличение биомассы 
происходило за счет накопления сухого вещества.  
На десятые сутки вегетации общее содержание пигментов в 
контрольном и опытном варианте увеличивалось от первого к третьему листу 
(рис. 29).  Содержание зеленых пигментов в контроле превышало общее 
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содержание в опыте. На 20 сутки  достоверных различий в содержании 
зеленых пигментов не было обнаружено. 
 
 
Рисунок 29 – Общее содержание хлорофиллов a и b в растениях кукурузы:   
А – 10 сутки вегетации,  Б – 20 сутки вегетации  
 
Содержание хлорофилла a в третьем контрольном листе было выше, 
чем в опытном как на 10, так и на 20 сутки вегетации (приложение М). По 
содержанию хлорофилла b на 10 сутки наблюдалось увеличение в 
контрольном варианте от первого к третьему листу, на 20 сутки - сокращение 
количества  хлорофилла b. В опытных растениях содержание хлорофилла b 
во втором и третьем листе отличалось от контрольных листьев в сторону его 
увеличения.  По содержанию каротиноидов в листьях растений не было 
обнаружено достоверных различий (приложение М).   
Отношение хлорофилла а к хлорофиллу  b в контрольном варианте 
было выше опытного варианта за исключением второго листа (10 сутки 
вегетации) и первого листа (20 сутки вегетации), где наблюдалась обратная 
закономерность (рис. 30).  
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Рисунок 30 - Отношение хлорофилла а к хлорофиллу b в растениях 
кукурузы:  А – 10 сутки вегетации, Б – 20 сутки вегетации 
 
Отношение содержания суммы хлорофиллов a и b к каротиноидам 
увеличивалось у растений, семена которых не были обработаны спорами 
Trichoderma (рис. 31).  
 
 
Рисунок 31 - Отношение хлорофилла a+b к каротиноидам в растениях 
кукурузы:  А – 10 сутки вегетации, Б – 20 сутки вегетации 
 
В приложении Н показаны кривые по скорости электронного 
транспорта и по квантовому выходу фотосистемы II.  
При сравнении кривых изменений значений квантового выхода 
контрольных и опытных растений на 20 и 30 сутки вегетации не было 
выявлено стимулирующего эффекта Trichoderma asperellum.  
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Скорость фотосинтетического электронного транспорта в контрольных 
растениях было несколько выше, чем в опытных, однако достоверные 
различия не были установлены (приложение Н). 
 
3.3 Сезонные влияния грибов Trichoderma asperellum на рост и 
развитие растений кукурузы 
 
Исследования показали, что большое влияние на рост и развитие 
растений оказывает сезонная динамика. Наибольшая эффективность влияния 
микромицет на растения с С4-типом метаболизма была получена в весенне-
летний период. В зимний и осенний период, полученные показатели были 
значительно ниже, так как семена растений находились в состоянии покоя 
или переходили в это состояние.  
Об этом говорят и показатели грунтовой всхожести (Табл. 3). Как у 
опытных, так и у контрольных вариантов наименьшие показатели 
наблюдались в осенний сезон. Наиболее высокая грунтовая всхожесть 
отмечена в весенне-летний период.  В различные сезоны наблюдалось 
благоприятное влияние микромицет в опытных вариантах. Наибольшая 
разница в контрольном и опытном варианте наблюдалась в зимний период 
(13,9%), наименьшая – в весенний (8,3%). 
 
Таблица 3 – Всхожесть растений кукурузы в разные сезоны 
Сезон Всхожесть семян, % 
Контроль Опыт 
Осень 42,0 54,0 
Зима 56,9 70,8 
Весна 80,5 88,8 
Лето 67,3 78,6 
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Данные по весеннему и осеннему периодам взяты из работы Т. А. 
Симоновой (2013). 
Обнаружено, что наибольшая длина корневой системы, как в опытных, 
так и в контрольных вариантах наблюдалась в осенний период (рис. 32). 
Вероятно, это связано с  тем, что растения искусственно выходят из 
состояния покоя, и для получения необходимого количества веществ им 
необходима более мощная корневая система. 
 
 
Рисунок 32 – Сезонное влияние грибов Trichoderma asperellum на длину 
корневой системы 
 
Физиолого-морфологические параметры у опытных и контрольных 
растений, выращенных в зимний период были значительно ниже, чем у 
растений, выращенных в весенне-летний и осенний периоды. Это может быть 
связано с тем, что растения в данный период находились в состоянии 
глубокого физиологического покоя. По длине надземной части наибольшие 
показатели были обнаружены в летний период (рис. 33).  
Независимо от сезона наблюдалось стимулирующее действие грибов 
рода Trichoderma на различные физиолого-морфологические параметры: по 
отношению корня к надземной части (рис. 13, 14, 26, 27), по сырой и сухой 
биомассе (рис. 15-17, приложение И, К), по процентному содержанию воды в 
растениях (рис. 18, приложение Л).  Наибольшее влияние было отмечено на 
20 сутки вегетации как в летний, так и в зимний период. По данным Т.А. 
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Симоновой (2013), влияние микромицет проявлялось уже на 15-е сутки 
вегетации, а в весенний период – только на 21-е. Такой эффект, вероятно, 
связан с перестройкой метаболических процессов растений с весенне-летнего 
на осенне-зимний период.  
 
Рисунок 33 -  Сезонное влияние грибов Trichoderma asperellum на длину 
стебля на 20 сутки вегетации 
 
Сезонные различия по влиянию грибов рода Trichoderma можно 
наблюдать  в содержании и соотношении пигментов растений. Наибольшая 
разница между контрольными и опытными вариантами наблюдалась на 20 
сутки вегетации. Это может быть связано с тем, что грибы Trichoderma 
asperellum с течением времени перестают выделять большое количество 
метаболитов. В зимний период происходило увеличение хлорофиллов a и b в 
опытном варианте, но содержание каротиноидов уступало контрольному 
варианту. В летний период в различные сутки наблюдалось разное 
соотношение пигментов.  
По влиянию грибов рода Trichoderma на скорость фотосинтетического 
электронного транспорта и на квантовый выход фотосистемы II не было 
обнаружено достоверных различий. Полученные данные требуют 
дальнейших изучений, вследствие возможных ошибок в ходе опыта. 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
 
 В результате проведенных исследований можно сделать следующие 
выводы: 
1. На взаимоотношение Trichoderma asperellum MГ-97 и кукурузы 
Zea mays большое влияние оказывала сезонная динамика. Не зависимо от 
сезона Trichoderma оказывала положительное влияние на физиолого-
морфологические параметры растений, наибольшая эффективность была 
обнаружена в весенне-летний период, за исключением корневой системы.  
2. Действие грибов рода Trichoderma проявлялось на содержании и 
соотношении пигментов в растениях кукурузы, наибольший эффект был 
получен в зимний период, увеличение общего содержания хлорофилла 
происходило за счет хлорофилла b. Наибольшие различия были обнаружены 
на 20 сутки вегетации. В летний период не было получено достоверного 
увеличения пигментов в растениях. 
3. По влиянию грибов рода Trichoderma на квантовый выход 
фотосистемы II и скорость фотосинтетического электронного транспорта у 
растений Zea mays, относящихся к группе с NADP-МДГ-типом метаболизма 
выращенных в различные периоды вегетации, достоверных различий не было 
обнаружено.  
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ПРИЛОЖЕНИЕ А 
 
Внешний вид растений кукурузы в зимний период: А – на 20 сутки, Б – на 30 
сутки вегетации 
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ПРИЛОЖЕНИЕ Б 
 
Длина и ширина листьев растений кукурузы на 20 и 30 сутки вегетации в 
зимний период 
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Примечание:  
А – 20 сутки вегетации. Б – 30 сутки вегетации. 
1 – содержание хлорофилла а  
2 – содержание хлорофилла b 
3 – содержание каротиноидов  
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ПРИЛОЖЕНИЕ Г 
 
Квантовый выход фотосистемы II на 20 (1.1) и 30 (1.2) сутки вегетации 
Скорость фотосинтетического электронного транспорта на 20 (2.1) и 30 (2.2) 
сутки вегетации в зимний период. А – контроль. Б – опыт 
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ПРИЛОЖЕНИЕ Д 
 
Внешний вид (1) и корневая система (2)  растений кукурузы  в летний период 
на 30е сутки вегетации 
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Примечание:  
А – контроль. 
Б – опыт. 
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ПРИЛОЖЕНИЕ Е 
 
Длина и ширина листьев растений кукурузы в различные периоды вегетации 
в летний период 
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ПРИЛОЖЕНИЕ Ж 
 
Площадь отдельных листьев растений кукурузы в разные сутки вегетации в 
летний период 
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ПРИЛОЖЕНИЕ И 
 
Сырая и сухая биомасса растений кукурузы в разные сутки вегетации в 
летний период 
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ПРИЛОЖЕНИЕ К 
 
Биомасса корневой и надземной части растений кукурузы в разные сутки 
вегетации в летний период 
 
Примечание:  
А – контроль. 
Б – опыт. 
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ПРИЛОЖЕНИЕ Л 
 
Процентное содержание воды в растениях кукурузы в разные сутки 
вегетации в летний период 
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ПРИЛОЖЕНИЕ М 
 
Содержание пигментов в растениях кукурузы в летний период 
 
 
 
Примечание:  
А – 20 сутки вегетации. Б – 30 сутки вегетации. 
1 – содержание хлорофилла а  
2 – содержание хлорофилла b 
3 – содержание каротиноидов  
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ПРИЛОЖЕНИЕ Н 
 
Квантовый выход фотосистемы II на 20 (1.1) и 30 (1.2) сутки вегетации 
Скорость фотосинтетического электронного транспорта на 20 (2.1) и 30 (2.2) 
сутки вегетации в летний период. А – контроль. Б - опыт 
 
 
